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 Bromeliaceae é uma família importante entre as monocotiledôneas devido ao seu elevado 
número de espécies distribuídas no Neotrópico, e por uma riqueza de caracteres adaptativos a 
diferentes habitats. Flores de bromélias possuem uma grande variação morfológica, frequentemente 
negligenciada em estudos de morfoanatomia e de filogenia. Para uma melhor compreensão dos 
mecanismos de desenvolvimento que levam a essas variações, foram analisados aspectos 
moleculares e evolutivos do fator de transcrição MADS-box PISTILLATA (PI), a partir de 
sequências de transcritos isolados de inflorescências de bromélias nativas brasileiras. Sequências PI 
de Bromeliaceae foram comparadas com outras monocotiledôneas, com verificação de expressão 
em inflorescências de Tillandsia aeranthos (Loisel.) LB Sm. com o uso de hibridação in situ. 
Sequências de PI mostraram alta conservação, inclusive em um sítio de deleção encontrado para 
todos os membros analisados da família. Todos os membros da família se agruparam em um único 
clado em reconstruções filogenéticas. Entretanto, devido a características de taxas de mutações 
rápidas e divergência antiga do gene, não foi possível obter uma relação precisa entre diferentes 
famílias ou ordens. Todavia, PI mostrou ter potencial como ferramenta de análise filogenética para 
espécies proximamente relacionadas. Os transcritos de PI foram localizados principalmente em 
tecidos meristemáticos de regiões menos desenvolvidas de inflorescências de Tillandsia aeranthos. 
Flores mais desenvolvidas presentes nas inflorescências mostraram um padrão de acúmulo 
preferencial de transcritos PI em pétalas e sépalas, assim como esperado para flores com perianto 
diferenciado em sépalas e pétalas. De qualquer forma, Tillandsia aeranthos se mostrou eficiente 
para estudos morfoanatômicos com enfoque em desenvolvimento evolutivo. 
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 Bromeliaceae is an important monocotyledon family due to its high number of species in the 
Neotropic, and a wealth of adaptive characters to different habitats. Bromeliad flowers have large 
morphological variations, often neglected in morpho-anatomy, floral development and phylogeny 
studies. For a better understanding of its floral developmental mechanisms that lead to 
morphological variations, molecular and evolutionary aspects of the transcription factor MADS-box 
PISTILLATA (PI) encoding gene isolated had been investigated in native bromeliad inflorescences. 
Bromeliaceae PI sequences were compared with other monocots, and the expression of these 
transcripts was detected in Tillandsia aeranthos (Loisel.) LB Sm. inflorescences using in situ 
hybridization. The PI sequences display high conservation, including a specific deletion site found 
in all family members. Likewise, all Bromeliaceae members grouped into a single clade in 
phylogeny reconstruction. However, due to rapid mutation rate and ancient divergence in PI, it was 
not possible to obtain a precise relationship between different monocot families and orders. 
Nevertheless, PI showed potential as a phylogenetic tool for analysis between closely related 
species. PI transcripts were located mainly in meristematic tissues from less developed regions of 
the inflorescences. More developed flowers showed a preferential PI transcripts accumulation in 
petals and stamens as expected for differentiated perianth, found in Bromeliaceae flowers. Anyway, 
Tillandsia aeranthos showed good potential skills for morpho-anatomy focused in evolutionary 
development. 
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Características gerais de Bromeliaceae 
 A família Bromeliaceae Juss., pertencente às monocotiledôneas, está incluída em Poales 
(APG IV, 2016) e possui uma distribuição neotropical, exceto por uma espécie de Pitcairnia L’Her. 
localizada no oeste da África (Benzing et al., 2000; Porembski & Barthlott, 1999), compreendendo 
3408 espécies organizadas em 58 gêneros (Luther, 2014). A grande quantidade de espécies que 
possui a torna uma das maiores famílias de Angiosperma, sendo a maior do Neotrópico (Stevens, 
2013). Evidências sugerem que sua origem seja há aproximadamente 100 milhões de anos no 
Escudo das Guianas, com dispersão relativamente recente, por volta de 15 a 10 milhões de anos 
atrás (Givnish et al., 2011). 
 Classificações recentes baseadas em dados moleculares reconhecem que Bromeliaceae é 
dividida em oito subfamílias monofiléticas: Pitcairnioideae, Tillandsioideae, Bromelioideae, 
Hechtioideae, Puyoideae, Lindmanioideae, Brocchinioideae, Navioideae (Givnish et al., 2007; 
Givnish et al., 2011), porém a ocorrência no Brasil é principalmente das três primeiras subfamílias. 
 Em sua grande maioria são plantas herbáceas de diversos tamanhos, com folhas normalmente 
verdes, podendo ter tons acinzentados, vermelhos ou roxos; com distribuição de cor uniforme ou 
variegada, podendo ter listras, pontuações ou manchas irregulares, com formas e texturas variadas, 
podendo ter bordo liso, serrado ou com espinhos, normalmente possuindo bainha, arranjadas de 
forma espiralada em um caule que normalmente é curto (Smith & Downs, 1974; Benzing et al., 
2000; Wanderley et al., 2009). 
 Apesar de Bromeliaceae ser uma das famílias mais importantes das monocotiledôneas, com 
um grande número de espécies, muitas delas apresentam uma distribuição restrita, com alto grau de 
endemismo (Kessler, 2000; Wendt et al., 2001; Versieux et al., 2007; Versieux et al., 2010; Lavor 
et al., 2014). Fatores como crescimento dos centros urbanos e zonas agrícolas levam à degradação 
das áreas de ocorrência natural das bromélias (Wendt, 2001; Versieux et al., 2007). Ainda, o forte 
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apelo ornamental das bromélias, com potencial econômico, junto da carência de planos de cuidados 
das áreas naturais, podem levar à facilitação de práticas de extrativismo ilegal (Flores-Palacios & 
Valencia-Diaz, 2007; Negrelle & Anacleto, 2012). Devido a esses fatores de degradação, muitas 
espécies estão classificadas pela “Lista Vermelha de Espécies Ameaçadas” como, “em risco de 
extinção” ou “vulneráveis” (IUCN, 2015). 
 Na família é possível encontrar diversas adaptações como, presença de escamas peltadas nas 
folhas ou tanques de reserva de água em suas bainhas foliares, com função de absorção de água e 
nutrientes; raízes especializadas em fixação, e ainda, metabolismo ácido crassuláceo (CAM) (Crayn 
et al., 2004; Papini et al., 2005; Papini et al., 2010), juntamente do metabolismo C3 (Smith et al., 
1986). Ou ainda, é possível encontrar espécies que possuem raízes que fazem absorção em todas as 
suas fases de desenvolvimento, existindo até raízes com velame (Smith & Downs, 1974; Benzing, 
1980; Reitz, 1983; Pita & Menezes, 2002). 
 Muitas dessas adaptações fazem com que as bromélias constituam um grupo ecologicamente 
diverso, presente em habitats diversificados como, terrestres, em solos férteis ou pobres em 
nutrientes, campos rupestres, ambientes rochosos ou epifíticos, desde ambientes mais úmidos como 
os do bioma Mata Atlântica ou em outros ambientes mais expostos a estresse hídrico (Martin, 1994; 
Bernal et al., 2005; Reyes-García et al., 2008; Sousa & Wanderley, 2014). 
 No caso específico das folhas em rosetas, com sua arquitetura típica, formam os tanques de 
reserva de água, que além de conferir vantagens para as plantas, também permitem que muitos 
organismos vivam associados a essas estruturas. A gama de organismos varia desde 
microrganismos (Giongo et al., 2013), invertebrados (Romero et al., 2006; Frank et al., 2006), até 
anfíbios (Oliveira & Rocha, 2015; Mageski et al., 2016; Motta-Tavares et al., 2016). Em 
contrapartida do uso dos tanques, os seus hóspedes fornecem nutrientes essenciais para a planta 
(Giongo et al., 2013). A associação entre organismos faz com que a necessidade de conservação de 
muitas bromélias seja ainda maior, pois muitos dos organismos possuem dependência obrigatória 
das plantas ou são endêmicos de onde ocorrem determinadas espécies de bromélias (Oliveira & 
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Rocha, 2015; Mageski et al., 2016). Ainda, tanques de reserva de água de muitas bromélias são 
vistos como locais próprios para ovoposição de insetos, e consequentemente, são ligados a 
epidemias (Stein et al., 2013). Assim, muitas vezes ocorrem tendências à eliminação dessas plantas 
de áreas próximas a centros urbanos de forma indiscriminada (Reitz, 1983), agravando problemas 
de conservação relacionados à família. 
 Outros tipos de adaptações presentes na morfologia floral são características diretamente 
ligadas à ornitofilia, como flores com formato tubular, néctar abundante, ausência de odor e longa 
distância entre nectários, estames e estigma (Canela & Sazima, 2003; Krömer et al., 2008). 
Colorações chamativas, como encontradas em folhas vermelhas e brácteas vermelhas, amarelas ou 
rosas de algumas bromélias, também são fatores que colaboram para atração de polinizadores. 
 Bromeliaceae é considerada uma das mais importantes fontes de néctar para beija-flores, 
sendo essas aves, os polinizadores mais importantes para o grupo (Buzato et al., 2000; Fumero-
Cabán, 2007). Existem sugestões de que ocorreu coevolução entre flores de Bromeliaceae e seus 
polinizadores (Buzato et al., 2000; Krömer et al., 2008; Givnish et al., 2014). É possível até que 
beija-flores tenham acelerado o processo de especiação de Bromeliaceae a partir da seleção 
preferencial de formatos florais tubulares (gullet shape) que favorecessem a coleta de néctar, em 
relação ao formato de taça (cup-shaped) ancestral (Givnish et al., 2010). 
 Bromélias são reconhecidas por possuírem grandes variações morfológicas florais. As 
inflorescências podem ser simples ou compostas, principalmente terminais, raramente sendo laterais 
ou pseudolaterais, quase sempre indeterminadas, com sequência de desenvolvimento das flores 
normalmente orientada da base para o ápice, podendo ser no sentido oposto, ou de regiões 
intermediárias para as extremidades (Smith & Downs, 1974, 1977, 1979; Reitz, 1983; Wanderley et 
al., 2009). 
 Suas flores podem ser noturnas ou diurnas, com perianto heteroclamídeo, normalmente 
trímero, com pétalas de cores e tamanhos variados, membranáceas ou suculentas, com texturas e 
formatos variados (Reitz, 1983; Wanderley et al., 2009), podendo apresentar apêndices petalíneos, 
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com aspecto de escamas, lígulas ou calosidades (Reitz, 1983; Brown & Terry, 1992). O perianto é 
diferenciado em pétalas e sépalas, sendo que ambos podem possuir colorações atrativas (Smith & 
Downs, 1974, 1977, 1979; Reitz, 1983). Os frutos de Bromeliaceae podem ser do tipo baga ou 
cápsula, com sementes nuas, aladas ou plumosas (Smith & Downs, 1974, 1977, 1979; Reitz, 1983). 
 Outro aspecto morfológico é a posição do ovário, que pode variar de ínfero a súpero, no qual 
foi um critério importante na separação de subfamílias do grupo. A posição do ovário, juntamente 
do uso de outros caracteres morfológicos para a organização taxonômica e sistemática da família 
possui aceitação bastante controversa entre pesquisadores (de Faria et al, 2004; Sass & Specht, 
2010). 
 Muitos estudos dentro de Bromeliaceae levam em consideração as características 
morfológicas e suas variações, porém, grande parte deles é voltada para o campo da filogenia e 
evolução (Brown & Gilmartin, 1984; Rex et al., 2007; Horres et al., 2007; Sass & Specht, 2010). 
No entanto, poucos são os estudos voltados para a compreensão da origem e desenvolvimento das 
estruturas morfológicas presentes no grupo (Papini et al., 2005; Papini et al., 2010), ainda mais se 
forem levadas em conta, características que envolvam regiões florais (Sajo et al., 2004a; Sajo et al., 
2004b; Fagundes & Mariath, 2010; Nogueira et al., 2015, Santos-Silva et al., 2015), sendo quase 
inexistentes os que envolvam morfologia, anatomia e biologia molecular (Neuteboom et al., 2002). 
 
 Características de Tillandsia aeranthos 
 Conforme descrições feitas por Azeredo & Citadini-Zanette (2012) e Reitz (1983), 
Tillandsia aeranthos é uma planta com hábito epifítico e rupícola, com rizoma forte, arcadamente 
caulescente. Possui muitas folhas, com comprimento de aproximadamente 10 centímetros e com 2 a 
3 centímetros de largura, com bainhas curtas de aparência pálida e clara. Suas folhas não formam 
tanques de armazenamento de água. Sua inflorescência é do tipo espiga simples, densamente 
cilíndrica, com aproximadamente 3 centímetros em estádios imaturos, quando começam a emergir 
do centro da roseta foliar, sendo protegidas por brácteas em cor rosa, que recobrem toda a 
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inflorescência. Quando a inflorescência está madura, possui escapo ereto, com aproximadamente 12 
centímetros de comprimento, recoberta por brácteas escapais verdes claras com margens inferiores 
levemente arroxeadas e ápice levemente acinzentado. Possuem brácteas florais rosas, côncavas. 
Apresentam 7 ou mais flores, eretas e sésseis. As sépalas são menores que as pétalas, simétricas, 
com coloração rosa, lanceoladas, glabras, com ápice agudo. As pétalas são azuis, livres, com ápice 
agudo, arredondado, sem apêndices petalíneos. Os estames são posicionados abaixo das pétalas, 
com anteras de colorações amarelo-claro, com grãos de pólen amarelos. O ovário é súpero e 
oblongo. Os frutos são do tipo cápsulas, verdes claros quando imaturos e paleáceos quando 
maduros. As sementes são castanhas, com apêndices plumosos, com função adaptativa para 
dispersão aérea, se assemelhando a pelos brancos e sedosos na base que formam cabeleiras 
umbeliformes. Ocorrências no Sudeste (estado de São Paulo) e Sul brasileiro (Santa Catarina e Rio 
Grande do Sul), também presente no Uruguai, Argentina e Paraguai. Encontrada mais 
frequentemente em áreas relativamente sombreadas de caules de árvores. Os períodos de 
florescimento e frutificação podem variar conforme a região. 
 
Estudos Filogenéticos em Bromeliaceae 
 Muitos dos estudos filogenéticos em Bromeliaceae tiveram início com a organização da 
família através de caracteres morfológicos e anatômicos, como o uso de posição do ovário, ou 
através de características presentes ou ausentes nas pétalas, como os apêndices petalíneos, 
morfologia de pólen, entre outras várias características, organizando a família em três subfamílias 
monofiléticas (Smith & Downs, 1974, 1977, 1979). Bromeliaceae é reconhecida por conter muita 
variabilidade morfológica entre as espécies, porém, por mais que existam muitas características 
morfoanatômicas para a classificação das plantas da família, ainda havia problemas para a sua 
organização filogenética (Gilmartin & Brown 1986; de Faria et al., 2004; Almeida et al., 2009). De 
certo modo, esses problemas eram (e ainda são) relacionados com delimitações artificiais de 
espécies, gêneros ou a organização dentro das subfamílias, sendo normal a sugestão sobre 
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transferência entre diferentes grupos taxonômicos (Gilmartin & Brown, 1986; Varadarajan & 
Gilmartin, 1988; Almeida et al., 2009). 
 Grande parte dos problemas com a organização da família ou nas reconstruções 
filogenéticas ocorreu pela quantidade desproporcional de amostras usadas nas análises, em relação à 
quantidade total de espécies existentes em diferentes taxa da família (Versieux et al., 2012; Evans et 
al., 2015). Outra causa, é que além dos estudos terem sido realizados em uma proporção pequena de 
indivíduos, as identificações dos caracteres morfológicos foram realizadas em exemplares 
desidratados, em que a denominação correta ou sua identificação foi comprometida pela qualidade 
da exsicata, ou ainda, o material disponível se tratava de partes da inflorescência. Por outro lado, 
ainda existem evidências de haver hibridações naturais dentro da família (Wendt et al., 2001; 
Versieux et al., 2012). Nesses casos, mesmo havendo material em boa qualidade para identificação, 
ocorrem dificuldades na delimitação de espécies por haver estados de transição entre espécies 
contrastantes, podendo levar a problemas em reconstruções filogenéticas baseadas em caracteres 
morfológicos (Wendt et al., 2001; Versieux et al., 2012). 
 Ainda, parte dos problemas encontrados com os marcadores morfológicos está no fato que 
muitos deles eram usados de maneira equivocada, pois determinadas características presentes em 
diferentes espécies, na verdade tinham origens evolutivas diferenciadas, se tratando de caracteres 
com altos níveis de homoplasia (de Faria et al., 2004; Schulte & Zizka, 2008; Sass & Specht, 2010), 
não podendo ser tratados como um único caracter válido. Além da natureza diversa de um mesmo 
caracter, foi sugerido que muitos deles surgiram ou regrediram de forma independente ou múltipla 
ao longo da evolução de membros da família, tornando mais complexa a compreensão dos aspectos 
evolutivos (Versieux et al., 2012). 
 Com o início de estudos moleculares, a densidade de informação e de possíveis marcadores 
úteis para a família começou a aumentar de forma exponencial, porém, ao contrário do que 
acontecia com os caracteres morfológicos altamente variáveis de Bromeliaceae, os marcadores 
moleculares se mostraram bastante estáveis e pouco variáveis (Souza et al., 2007). Havendo um 
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aumento de informação com o uso de marcadores moleculares e morfológicos, muitas das espécies 
de bromélia que primeiramente estavam organizadas dentro das três subfamílias clássicas de forma 
monofilética, começaram a mostrar outras configurações de árvores filogenéticas, se organizando 
de modo polifilético (ou parafilético), tornando necessária uma reorganização das subfamílias de 
Bromeliaceae (Ranker et al., 1990). 
 Em geral, os estudos de natureza filogenética molecular em Bromeliaceae revelam uma 
baixa resolução gerada por muitos marcadores moleculares quando analisados individualmente, 
como visto com marcadores plastidiais (Horres et al., 2000; Barfuss et al., 2005; Horres et al., 
2007; Rex et al., 2009; Krapp et al., 2014; Evans et al., 2015) e nucleares ribossomais (Chew et al., 
2010). O efeito prático gerado por esses marcadores é uma grande quantidade de politomias nas 
árvores de reconstruções filogenéticas. Uma das causas para esse problema é a baixa variabilidade 
das sequências desses marcadores (Barfuss et al., 2005), bem como devido a radiações iniciais 
apresentadas por alguns grupos como Bromelioideae (Evans et al., 2015). 
 Outro problema dos marcadores plastidiais, é o fato de serem transmitidos somente via 
semente, e não por meio polínico, podendo ocorrer diferenças de transmissão genética, conforme o 
tipo de dispersão que cada semente possui. Ainda, sementes como encontradas no gênero Dyckia, 
desprovidas de adaptações para dispersão aérea, são consideradas menos eficientes na dispersão de 
genes plastidiais, tendendo a formar agrupamentos geográficos de dispersão (Schulte & Zizka, 
2008; Sass & Specht, 2010). Já no caso da subfamília Tillandsioideae, onde ocorrem adaptações nas 
sementes para dispersões aéreas, o padrão de agrupamento geográfico dos genes plastidiais pode 
possuir uma abrangência mais ampla (Paggi et al., 2010; Krapp et al., 2014). Por outro lado, genes 
de origem nuclear possuem formas de dispersão tanto por sementes, como por via polínica, 
possuindo tipo de dispersão ligada aos polinizadores, nos quais muitas vezes são animais que 
percorrem grandes distâncias durante a polinização, como aves e insetos (Krapp et al., 2014). 
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 Outro problema existente em relação a reconstruções filogenéticas de Bromeliaceae é 
relacionado com sua origem e evolução. Existem evidências de que a família tenha sua origem 
bastante antiga, há aproximadamente 100 milhões de anos, com uma evolução bastante lenta até o 
surgimento de caracteres adaptativos em um período relativamente recente, culminando na 
dispersão do grupo há aproximadamente 10 milhões de anos (Givnish et al., 2011). Esse tipo de 
evolução característica da família, muitas vezes acaba refletindo na topologia das reconstruções 
filogenéticas, com ramos longos próximos aos nós ancestrais e ramos bastante curtos nos topos das 
árvores. Ainda, existem problemas nas delimitações de períodos geológicos para a espécie, uma vez 
que na família há quase uma inexistência de registros fósseis para uso em trabalhos de reconstrução 
de características ancestrais. Porém, há sugestões de que muitas características morfológicas 
formam indicativo de um ancestral comum ao invés do surgimento de múltiplos ancestrais em 
paralelo, havendo convergência morfológica ao hábito epifítico, pelo menos em Bromelioideae 
(Sass & Specht, 2010). 
 A ampliação na densidade de informações moleculares pode auxiliar na resolução de 
problemas filogenéticos da família. Para isso, podem ser usados genes nucleares com poucas cópias 
e marcadores genéticos baseados em produtos de expressão de genes ligados a caracteres 
morfológicos florais, como alternativa aos genes usados classicamente, como forma de contornar 
problemas expostos acima. Ainda, muitos dos caracteres que antes eram só interpretados pelas suas 
características morfológicas, atualmente podem ter seus mecanismos compreendidos em nível 
molecular, sendo que ao invés da observação do fenótipo em si, podem ser feitas observações em 
regiões de um genoma que culminem em um fenótipo final. 
 
Desenvolvimento floral 
 O desenvolvimento floral consiste em um processo de transformações que ocorrem em 
Angiospermas que leva a planta de um estado vegetativo para um estado reprodutivo. Primeiro 
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ocorrem estímulos para que aconteçam divisões celulares e a transformação de meristemas apicais 
vegetativos em meristemas florais, culminando com a formação de sépalas, pétalas, estames e 
carpelos, que são os órgãos de uma flor (Meyerowitz et al., 1991). Esse processo coordenado ocorre 
em resposta da atuação de diversos produtos gênicos, em um conjunto de interações com fatores 
ambientais adequados para cada espécie (Krizek & Fletcher, 2005). 
 Um dos precursores mais notáveis dos estudos de desenvolvimento floral foi Johann 
Wolfgang von Goethe, com sua “Teoria Foliar”, criada no século 18 no ensaio “Metamorfose das 
Plantas”, em que sugeria que as partes constituintes de uma flor se tratavam de folhas 
funcionalmente modificadas para reprodução e proteção (Goethe, 1790). 
 Avanços de técnicas moleculares, unidos ao uso de linhagens de plantas modelo mutantes, 
como Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. e Antirrhinum majus L., levaram a criação do “Modelo 
ABC do Desenvolvimento Floral” que descreve mecanismos de estabelecimento de identidade de 
órgãos florais (Weigel & Meyerowitz, 1994). Nesse modelo, a flor é representada pela área de um 
círculo, em que as letras A, B e C representam diferentes classes de genes. Genes de classe A são 
responsáveis pelo destino celular de regiões mais externas do raio floral. Os genes de classe B são 
responsáveis pelo destino celular de regiões intermediárias do raio floral. Por fim, genes de classe C 
são responsáveis pelo destino celular no centro do raio floral. Dessa forma, sépalas têm o 
desenvolvimento controlado por genes de classe A. Pétalas têm o desenvolvimento controlado por 
genes de classe A e B em conjunto. Estames têm o desenvolvimento controlado por genes de classe 
B e C, também em conjunto. Por fim, os carpelos têm o desenvolvimento controlado por genes de 
classe C. Além de ser observado que genes de classes A e B ou B e C poderiam atuar em conjunto 
para o desenvolvimento de pétalas ou estames, respectivamente, foi visto que os genes de classe A e 
C funcionavam de maneira antagônica, e que na região floral onde um deles atuasse, o outro seria 
inibido (Pelaz et al., 2000; Sablowski & Meyerowitz, 1998). Dessa maneira, é gerada uma barreira 
que impede que genes de outra região do raio floral estejam ativos em áreas equivocadas, evitando a 
formação de órgãos ectópicos. Assim, foi visto que plantas com mutação em genes de classe A ou 
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C, com consequente silenciamento, ocorrem dominâncias de destino pelo seu gene antagônico na 
região que teve sua função silenciada, gerando morfologias atípicas na flor. 
 Com o progresso dos estudos em desenvolvimento floral houve descobertas de mais genes 
que não se encaixavam de maneira apropriada no modelo ABC. Primeiro foi observado que alguns 
genes, semelhantes aos genes de classe C, participavam no desenvolvimento de rudimentos 
seminais, sendo atribuída a classe D para esses genes (Colombo et al., 1995). Mais adiante, foi 
observada uma nova classe gênica, a classe E, em que o funcionamento adequado dos seus genes é 
fundamental para o desenvolvimento de todos os verticilos florais (Pelaz et al., 2000). Com 
descoberta das duas classes novas, o modelo ABC foi expandido para “Modelo ABCDE do 
desenvolvimento floral”. Ainda, foi observado que as classes de desenvolvimento floral (A, B, C, D 
e E) eram governadas por mais de um gene de forma redundante, pois, em alguns casos, quando um 
determinado gene estava silenciado, outro gene com a mesma função assumia o seu papel (Pelaz et 
al., 2000). Em outros casos, alguns genes também atuam de forma complementar, necessitando que 
mais de um gene seja expresso de forma concomitante. Com isso, foi observado que no caso de 
determinados genes serem silenciados, outros genes correlatos obrigatoriamente deixavam de 
funcionar (Davies et al., 1996). 
 Com os estudos de isolamento e caracterização dos genes responsáveis pelo 
desenvolvimento floral, foi descoberto que muitos deles se tratavam de fatores de transcrição 
pertencentes a uma grande família gênica chamada MADS-box. A família MADS-box, tem como 
característica uma estrutura com divisão em subunidades MIKC, composta de um domínio MADS 
(M), principalmente envolvido na ligação de DNA (DNA binding), seguido de um domínio 
Intervening (I), mediador da formação de dímeros (Weigel & Meyerowitz, 1994). O domínio I é 
sucedido de um domínio Keratin-like ou K-box (K), com papel na interação proteína/proteína, tanto 
na dimerização, como na formação de complexos multiméricos (Weigel & Meyerowitz, 1994). Por 
último, existe uma região C-terminal (C), com a sequência codificante mais variável do gene, com 
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função de ativação da transcrição, e responsável pela formação de complexos multiméricos (Weigel 
& Meyerowitz, 1994). 
 Genes homeóticos MADS-box codificam fatores de transcrição que especificam a identidade 
de órgãos florais de modo interativo e combinatório. Assim, foi criado um “Modelo do quarteto 
floral” que promoveu avanços ao modelo ABCDE, pela interação de estudos de genes florais 
MADS-box e dados moleculares, demonstrando interações entre diferentes proteínas de domínio 
MADS para o desenvolvimento de uma determinada característica ou destino floral. O “Modelo do 
Quarteto” admite a hipótese de que proteínas do domínio MADS formam complexos 
homodiméricos ou heterodiméricos específicos de diferentes proteínas para cada órgão (Theissen & 
Sadler, 2001). O modelo de quarteto é suportado por observações em que proteínas de domínio 
MADS formam complexos diméricos ou multiméricos em experimentos de duplo e triplo híbrido de 
leveduras (Favaro et al., 2003), sendo postulado que esses complexos quaternários de genes MADS-
box podem estar envolvidos na ativação e repressão de genes alvo pela ligação de seus promotores. 
 
Genes de MADS-box de classe B e desenvolvimento floral 
 Entre as diferentes classes gênicas da família MADS-box, os de classe B é uma das mais 
estudadas, sendo possivelmente um dos grupos melhores representados entre os genes nucleares de 
plantas. Exemplos de genes de classe B são PISTILLATA (PI) e seu ortólogo GLOBOSA (GLO), 
isolados e caracterizados inicialmente em Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., e em Antirrhinum 
majus L., respectivamente (Goto & Meyerowitz, 1994; Trobner et al., 1992). PI/GLO, juntamente 
dos seus parálogos de classe B, APETALA3 (AP3) e DEFICIENS (DEF), constitui um grupo de 
genes nucleares extensivamente estudados em muitos taxa de plantas (Preston & Hileman, 2012; 
Hsu et al., 2014; Nakatsuka et al., 2016). 
 Genes de classe B são característicos por terem sequências curtas de aminoácidos altamente 
conservadas localizadas próximo ao final do domínio C-terminal, que é o domínio gênico menos 
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conservado entre todas as porções codificadoras desses fatores de transcrição. Os genes 
PISTILLATA/GLOBOSA possuem uma sequência de aminoácidos - sequência PI (PI-motif): 
MPFxFRVQPxQPNLQE, o qual é usada para identificação do gene (Kramer et al., 1998). Essa 
sequência foi encontrada de forma altamente conservada em muitas Angiospermas, porém sua 
função não é clara em monocotiledôneas (Kramer et al., 1998). 
 Os genes de classe B normalmente participam nos processos de identidade de 
desenvolvimento de pétalas e estames de periantos diferenciados de eudicotiledôneas (Goto & 
Meyerowitz, 1994; Ng & Yanofsky, 2001), com a localização de expressão do gene nos dois órgãos 
florais, sendo este o padrão mais comum em plantas que possuem sépalas e pétalas diferenciadas 
(Goto & Meyerowitz, 1994; Benlloch et al., 2009). 
 Porém, esse não é o único padrão de desenvolvimento morfológico floral encontrado em 
Angiospermas, podendo ser encontrados diferentes tipos de conformação. O perianto de 
monocotiledôneas pode desenvolver três formas: i) Os dois verticilos do perianto são petaloides e 
indiferenciáveis (ex.: Liliales, Asparagales); ii) Os dois verticilos do perianto são sepaloides e 
indiferenciáveis (Algumas Alismatales e Poales); iii) Existe uma clara diferenciação entre o 
verticilo interno e o externo, com sépalas verdes e pétalas coloridas. (Alimastaceae, algumas 
Melanthiaceae, Commelinaceae e Bromeliaceae). 
 Essas variações morfológicas presentes tanto em eudicotiledôneas como em 
monocotiledôneas podem ser explicadas por variações da localização da expressão de genes de 
classe B. O desenvolvimento de sépalas petaloides pode ocorrer pela expressão dos genes de classe 
B no primeiro verticilo floral, e não somente restrita aos segundo e terceiro verticilos, o que pode 
ser uma das explicações para a conversão de sépalas em tépalas (Tsaftaris et al., 2006; Kim et al., 
2007; Chen et al., 2012). Já o desenvolvimento de pétalas sepaloides pode ser causado por 
diminuição ou por padrões de expressão ectópica de genes de classe B no segundo verticilo (Kim et 
al., 2007; Yoshida, 2012). 
 Em alguns casos, a atuação de genes classe B pode estar relacionada com o desenvolvimento 
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de outros órgãos florais como ovários (Cantone et al., 2009; Lv et al., 2012), ou ainda, pode ser 
responsável pelo desenvolvimento de flores com simetria bilateral (Mondragón-Palomino et al., 
2009; Preston & Hileman, 2012). 
 Independente do local de expressão dos genes de classe B, o resultado do seu funcionamento 
como um fator de transcrição parece ser bastante conservado dentro de Angiospermas (Whipple et 
al., 2004; Berbel et al., 2005; Gao et al., 2006; Whipple et al., 2007). Até mesmo em Poaceae, onde 
ocorreram grandes alterações adaptativas que levaram ao desenvolvimento de órgãos especializados 
nas espiguetas, genes de classe B atuam no desenvolvimento de estames e lodículas (Münster et al., 
2001; Yoshida, 2012). 
 Nos processos de desenvolvimento de uma planta há necessidade de atuação de muitos 
fatores de transcrição, que agem principalmente na regulação da expressão de um gene, se ligando 
em distintas sequências de DNA, ou na regulação pela interação entre diferentes produtos gênicos 
(Davies et al., 1996; Bartlett et al., 2016). Fatores de transcrição possuem uma grande importância 
no desenvolvimento floral, atuando em diversos processos em cadeia, que culminam na formação 
das flores. Muitos dos fatores de transcrição possuem uma origem evolutiva comum, diferenciando 
através de processos que se baseiam na duplicação de uma determinada sequência gênica, podendo 
ser translocada para outra região do genoma, com aquisição de diferentes destinos funcionais mais 
prováveis: a perda de função com silenciamento, se transformando em um pseudogene; a perda de 
função parcial do papel gênico ou subfuncionalização, podendo ocorrer a complementação de 
função entre as cópias do gene; o ganho de uma nova função; ou então, pode ocorrer o 
funcionamento das duas cópias gênicas de maneira redundante (Pinyopich et al., 2003). 
 Genes MADS-box de classe B como o PISTILLATA e GLOBOSA também possuem 
processos evolutivos baseados na duplicação gênica (Kramer et al., 1998). A própria origem dos 
genes de classe B, PISTILLATA e seu parálogo APETALA3 possui base evolutiva que se iniciou 
com a duplicação de um gene ancestral, dando origem a genes que tomaram rumos evolutivos 
diferenciados. Na classe B, a duplicação gênica não é restrita à origem dos genes PI e AP3. 
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Duplicações gênicas ocorreram em todos os níveis filogenéticos, tanto antes como depois de 
derivações evolutivas que separam linhagens de plantas (Kanno et al., 2007; Bartlett et al., 2010). 
 Outra parte do processo evolutivo dos genes são as modificações das suas sequências que 
podem ocorrer através de substituições, deleções, ou inserções de nucleotídeos, resultando na 
alteração do produto gênico final. As deleções dentro das sequências são bastante comuns em genes 
e podem funcionar como ferramenta para entender delimitações de linhagens de Angiospermas e 
para compreender a rota evolutiva entre essas diferentes linhagens gênicas dentro de diferentes 
Angiospermas (Kanno et al., 2007; Bartlett et al., 2010). De maneira funcional, deleções de 
nucleotídeos podem influir em algum domínio de ligação que medeia a ligação de DNA ou na 
interação de proteína/proteína, realizada pelo produto do gene em questão (Vandenbussche et al., 
2003; Bartlett et al., 2016). A identificação dessas deleções é um passo importante para se 
compreender a evolução de genes de classe B, aos quais geram impacto sobre aspectos funcionais 
do gene, ou ainda, ser um marcador evolutivo para a identificação de diferentes linhagens 
filogenéticas. 
 
Uso potencial de Tillandsia aeranthos 
 Tillandsia L. é um dos gêneros mais bem representados de todas as Bromeliaceae no Brasil, 
sendo possível encontrar espécies desde regiões semiáridas no Nordeste brasileiro (Pontes & Agra, 
2006) até o Sul do país (Buzatto et al., 2008). 
 Muitas Tillandsia possuem um forte apelo ornamental, com presença de flores com 
coloração que variam de rosa a azul, podendo ser brancas, dependendo da espécie ou variedade 
(Reitz, 1983). Seu tamanho é reduzido, com pouca exigência de substrato para cultivo, podendo ser 
mantidas suspensas, o que lhes conferem o nome de air plant, sendo bastante visadas em mercados 
de venda de plantas, principalmente no exterior do Brasil. Pelo fato de ter um apelo ornamental e 
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consequentemente comercial, atualmente é possível encontrar exemplares de Tillandsia em diversos 
locais do mundo, tornando viável a sua obtenção para usos em estudos com o grupo. 
 O gênero possui modificações como presença de escamas peltadas em suas folhas, nos quais 
são responsáveis pela absorção de águas e nutrientes de forma independente em relação ao substrato 
em que a planta esteja localizada. Tillandsia possuem independência da função absortiva nas suas 
raízes (Papini et al., 2005; Papini et al., 2010), já que essas são especializadas para a fixação. 
 Além da absorção de água e nutrientes pelas escamas peltadas, ocorrem trocas gasosas por 
meio dos estômatos, sendo também responsável pelo balanço hídrico através da perda de vapores de 
água (Papini et al., 2005). Assim, além de ocorrer trocas de gases, e substâncias essenciais para a 
planta, também podem ser absorvidas substâncias tóxicas, como metais pesados e outros poluentes, 
ficando retidas por algum tempo em seus tecidos, podendo ser analisados por diferentes 
metodologias (Martínez-Carrillo et al., 2010; Rodriguez et al., 2011; Abril et al., 2014). Por isso, 
Tillandsia podem ser usadas como bioindicadores ambientais para monitoramento atmosférico. Há 
sugestões do uso de Tillandsia usneoides ou Tillandsia capillaris como alternativas ou 
complementação a métodos de monitoramento de ar por filtros, para verificação de materiais 
particulados, metais pesados, hidrocarbonetos entre outros poluentes, sendo uma alternativa com 
vantagens de custos a formas convencionais de análise (Martínez-Carrillo et al., 2010; Rodriguez et 
al., 2011; Abril et al., 2014). 
 
Uso de Tillandsia aeranthos como planta modelo dentro das Bromeliaceae 
 Muitas das espécies escolhidas para serem usadas como espécie modelo ou referência têm 
um papel bastante importante na compreensão dos mecanismos e processos envolvidos dentro do 
universo das plantas. Exemplos bastante conhecidos de plantas modelo são Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh., como modelo de eudicotiledôneas (Meinke et al., 1998; Somerville et al., 2002), arroz 
(Oryza sativa L.) (Izawa & Shimamoto, 1996; Kende et al., 1998) com modelo entre as 
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monocotiledôneas, com atual tentativa do uso de Brachypodium distachyon (L.) P.Beauv. como 
substituta ao arroz (Draper et al., 2001). 
 Muitas das escolhas para uma espécie modelo de planta são características próprias que 
facilitam o estudo de um determinado mecanismo que se deseja compreender, de forma mais 
restrita, com a menor quantidade de variáveis possíveis que interfiram no processo alvo (Kende et 
al., 1998). Essas qualidades normalmente estão diretamente ligadas a uma facilitação de trabalho, 
como por exemplo, ter um cultivo fácil, fácil manipulação, pouca exigência por substratos 
complexos, tamanho reduzido, permitindo transporte ou até mesmo a sua colocação em ambientes 
controlados, como incubadoras de tamanho reduzido (Meinke et al., 1998; Draper et al., 2001). 
Além da manipulação facilitada, é necessário que a espécie seja diploide, tenha um ciclo de vida 
curto, facilidade na rotina de transformação, genética bem desenvolvida, cromossomos pequenos e 
ter sintenia com outras espécies. 
 Uma das espécies que podem ter potencial para uso como modelo dentro de Bromeliaceae é 
Tillandsia aeranthos, já que possui diversas características desejáveis, como: a) tamanho reduzido, 
se comparado a outras Bromeliaceae e ausência de espinhos foliares, o que permite uma fácil 
manipulação e cultivo em câmaras incubadoras (BOD); b) facilidade de cultivo, não exigindo uso 
de substratos especiais, já que suas raízes não tem função de absorção; c) ampla distribuição 
geográfica e adaptada a ambientes alterados, presente em grande abundância em áreas urbanas, 
diminuindo o esforço de coleta; d) não é considerada vulnerável; e) tamanho reduzido de 
inflorescência, com presença de diferentes fases de desenvolvimento, permitindo observação de 
fases do meristema floral na região mais apical, e flores com todos os órgãos desenvolvidos, na sua 
região basal. Considerando todos os pontos mencionados acima, T. aeranthos possui um grande 




Autofluorescência em plantas e seus usos potenciais 
 Autofluorescência é a emissão natural de luz gerada por metabólitos ou por componentes 
estruturais de origem biológica que ocorre após uma excitação por uma radiação com um 
comprimento de onda definido (Monici, 2005). O comprimento de onde da radiação de excitação é 
sempre menor e com mais energia do que a da emissão da autofluorescência. 
 Substâncias presentes em células epidérmicas humanas (Noordzij et al., 2012), hepatócitos 
de rato (Croce et al., 2004), quitina de Drosophila melanogaster (McGurk et al., 2007), 
metabólicos presentes em meios de cultura (Aubin, 1979) e em diversas regiões das plantas 
(Talamond et al., 2015), são locais onde naturalmente podem ocorrer autofluorescência. 
 Para as plantas, a autofluorescência pode ajudar na atração e orientação de polinizadores, 
sendo considerada como sinais de biocomunicação, que são recebidos por fotorreceptores dos olhos 
dos insetos (Roshchina, 2003). Muitas das substâncias que emitem autofluorescência nas plantas 
são metabólitos secundários que atuam como agentes de defesas contra patógenos e danos, como os 
compostos fenólicos. Esses compostos podem ter papel estrutural, fazendo parte da composição de 
paredes primárias e secundárias de plantas, podendo também servir de proteção contra herbivoria, 
ou ainda, servindo de proteção contras ações nocivas da radiação UV excessiva presente no 
ambiente (Schoenwaelder, 2008). 
 Diversas substâncias apresentam características próprias quanto a sua autofluorescência 
emitida que podem ser usadas como assinaturas fluorescentes das plantas, servindo até como 
diagnóstico de metabolismo da planta (Roshchina, 2003). A fluorescência, tanto dos corantes como 
das proteínas funcionam como indicadores de reação positiva, porém, em muitos casos, os 
resultados esperados das reações podem ser mascarados ou confundidos pelas emissões de 
fluorescências endógenas, com faixas de excitação e de emissões de autofluorescência próximas aos 
dos indicadores exógenos (Diao et al., 2015). 
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 Autofluorescência de plantas podem estar presentes em diferentes tecidos. Quando folhas 
verdes de plantas são excitadas por radiação ultravioleta (UV) com comprimentos próximos a 337 
nm, ocorrem emissões de autofluorescências vermelha e vermelha distante, relativas à fluorescência 
da clorofila (Maxwell & Johnson, 2000), e ocorre também a emissão de fluorescência verde 
azulada, gerada pela presença de ácido ferrúlico, mais comum em monocotiledôneas (Lichtenthaler 
& Schweinger, 1998). Também, existem outras substâncias que contribuem para a formação de 
autofluorescência. Muitas delas são compostas, como, ligninas, ácido cinamínico, ácido cafeico, 
ácido p-cumárico, assim como vários flavonoides ou outros compostos fenólicos (Schoenwaelder, 
2008; Roshchina, 2012; Donaldson & Radotic, 2013), podendo ocorrer variações de emissão 
conforme a fase de desenvolvimento ou do tecido analisado. Dessa maneira, a autofluorescência 
gerada por componentes normalmente encontrados em plantas podem atuar como um contaminante 
endógeno em análises que utilizam corantes como, isotiocianato de fluoresceína (fluorescein 
isothiocyanate - FITC) e rodamina, ou proteínas fluorescentes, como proteína verde fluorescente 
(green fluorescent protein - GFP) e suas variantes (YFP, RFP, CFP, BFP, entre outras). 
 Diferentes abordagens podem ser feitas com uso da autofluorescência, desde diagnósticos 
celulares, até modelagem de contato célula a célula e interação com substâncias biologicamente 
ativas (Roshchina, 2012). A fluorescência de compostos celulares também pode servir como 
marcadores de diagnósticos celulares, pois muitas vezes pode ser indicador do estado celular, por 
mostrar mudanças de metabolismos em resposta a sinais externos. Em plantas expostas a espécies 
reativas de oxigênio (ROS) ou de ozônio podem ocorrer emissões mais intensas de 
autofluorescência em amplo espectro, do azul (450-480 nm) ao vermelho (> 600 nm), dependendo 
da natureza do organismo e ao tempo de exposição ao fator de estresse (Fernandes et al., 2016). 
 Outra questão sobre uso de autofluorescência como diagnóstico, é que diferentes tipos de 
organismos, células analisadas, posição taxonômica ou condições ambientais, como luz actínica, 
temperatura, umidade, estado fisiológico celular, proximidades com outras células ou outros 
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organismos, podem alterar o tipo de onda emitida, servindo como diferentes assinaturas biológicas, 
conforme o parâmetro que se deseja analisar, podendo ser usada também como ferramenta 
taxonômica (Schoenwaelder, 2008). 
 De forma semelhante, autofluorescência pode ser usada como microanálise de expressão e 
acúmulo de metabólicos secundários com possíveis utilidades para localização de fármacos em 
células secretoras, sem que seja feito grandes procedimentos bioquímicos, sendo útil também em 
diagnóstico e análise de danos celulares, ou ainda, como indicador de polinização ou de 
compatibilidade de polinização (Roshchina, 2005; Roshchina, 2012). 
 Compostos produzidos pelas plantas e que são autofluorescentes, normalmente possuem 
afinidade com diversas substâncias como, tetróxido de ósmio, corando de preto; azul de toluidina, 
corando normalmente de azul (podendo haver variações de verde ou turquesa); vermelho neutro, 
corando de vermelho; Fast Red, corando de laranja (Schoenwaelder, 2008); porém, a possibilidade 
de não necessitar de reagentes para sua coloração quando analisadas em microscopia de 
epifluorescência a torna bastante interessante na análise de tecidos, pois pode facilitar rotinas de 
trabalho.  
 Apesar de serem facilmente observados, os compostos fenólicos são difíceis de serem 
isolados, devido ao seu tamanho, similaridade estrutural e sua reatividade com outros compostos, 
tornando difícil sua análise quantitativa e caracterização, exigindo em certos casos, o uso de 
fixadores especiais (Schoenwaelder, 2008). Mesmo assim, estudos que visam à localização de 
compostos fenólicos são pré-requisitos para a compreensão de suas funções biológicas e 
fisiológicas. 
